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摘 要 : 光 抑 制 现象 普遍 存在 于 


9 然 条 件 下 生长 的 植物 中 ,为 了 物种 的 延续 ,植物 在 长 期 的 适应 和 进化 过 程 中 , 形 


成 了 多 种 光 抑 制 防御 机 制 。 自 柏 (Sabina vulgaris Ant. ) 是 毛乌素 沙 地 唯一 的 天 然 常 绿 针 叶 灌木 ,在 沙漠 强 光环 境 


下 完成 更 新 ,其 热 耗 散 等 光 抑制 防御 机 制 必然 发 挥 重要 作用 。 


通过 简要 综述 植物 光 抑制 现象 ,以 及 强 光 下 植物 主 


要 的 光 抑制 防御 机 制 ,对 自 柏 光 抑 制 防御 机 制 研究 现状 进行 梳理 和 展望 。 总 体 而 言 ,有 关 自 柏 光 抑制 防御 机 制 的 
研究 尚 属 初步 探索 阶段 , 自 柏 应 对 光 抑 制 的 生理 机 理 和 分 子 机 制 尚 不 明确 ,从 分 子 层面 研究 毛乌素 沙 地 自 柏 抵御 


光 抑 制 的 机 制 ,可 揭示 昊 柏 是 如 何 通过 光 抑 制 防御 机 制 来 适应 恶 


的 沙漠 环境 。 


关键 词 : HAMA (Sabina vulgaris Ant. ); 光 抑 制 ; 热 耗 散 ; 叶 黄 素 循环 ; 毛乌素 沙 地 


自 柏 (Sabina vulgaris Ant. ) LA EHAA R 
柏 , 柏 科 圆 柏 属 的 一 种 常 绿 针 叶 铀 外 灌木 ,生命 力 极 
强 , 适 生 范围 广 ,生态 功能 好 , 药 用 价值 高 "中 。 天 
然 臭 柏 群 落 主 要 分 布 在 欧洲 南部 .中 亚 及 东亚 的 部 
分 地 区 ,在 我 国 ,主要 分 布 在 西北 .华北 的 干旱 CE 
旱地 区 (36 ~49°N,86 ~116"E)05 。 主 要 地 理 分 布 
带 为 阿尔 泰山 .天山 祁连山 ` 贺 兰 山 和 阴山 的 亚 高 
山地 带 , 以 及 毛乌素 ESE TA WE AGS EA, A 
候 以 高 原 亚 高 山 气候 和 典型 温带 大 陆 性 季风 气候 为 
主 ,土壤 以 栗 ( 棕 ) 钙 土 和 风沙 土 为 主 "' 。 按 天 然 
臭 柏 群落 斑 块 面积 (总 面积 为 327. 03 km?) 由 大 到 
小 概括 为 8 大 片区 :新 疆 阿勒泰 片区 (72.46% ) E 
乌 素 沙 地 片区 (13.48% ) ,祁连山 片区 (4.56% ) 、 贺 
兰 山 片区 (4.10% ) .阴山 片区 (2.46% ) ,新疆 天 山 
片区 (1. 66% ) ` 浑 善 达 克 沙 地 片区 (0. 86% ) 和 青海 
环 湖 沙 地 片区 (0.43% OO? 。 其 中 ,毛乌素 沙 地 地 
处 中 纬度 北 温带 , 深 居 内 陆 ,远离 海洋 ,是 一 个 自然 、 
经 济 .社会 的 复合 生态 系统 2 。 随 着 人 类 活动 对 
毛乌素 沙 地 环境 的 改变 ,其 生态 脆弱 性 逐渐 显现 出 
来 ,耕地 沙化 ,草场 退化 或 被 流沙 侵占 ,居民 地 和 交 
通 , 水 利和 农 牧 业 设施 等 均 遭 受 风 沙 危害 ,同时 生态 
平衡 也 被 破坏 ,自然 环境 趋 于 恶化 ,荒漠 化 迹象 越 来 
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越 明 显 "” ” 。 荒 漠 化 是 当今 世界 面临 的 最 严重 的 
自然 - 经 济 - 社会 问题 之 一 , 倍 受 国际 社会 关 
注 " ”毛乌素 沙 地 作为 北方 防风 固沙 的 重点 
试验 区 ,也 是 众多 专家 学 者 关心 的 热点 地 区 ,因此 ， 
对 毛乌素 沙 地 这 一 典型 营 漠 化 地 区 的 芹 漠 化 防治 和 
退化 生态 系统 的 植被 恢复 重建 技术 的 研究 不 仅 具有 
很 强 的 代表 性 ,也 是 实现 该 区 域 可 持续 发 展 的 重要 


、 8,13 -14 
途径 之 一 ' 再 


1 毛乌素 沙 地 天 然 臭 柏 


毛乌素 沙 地 海拔 多 为 1 100 ~1 300 m, A BRAY 
数 为 3 037. 80 ~ 4 793.01 h ,年 降水 量 为 270 ~ 395 
mm( 集 中 于 7 一 9 月 , 占 全 年 降水 的 60% ~ 
75% )"”- 中 ,气温 的 日 .年 较 差 大 , 自 柏 极 易 受 到 
强 光 ,干旱 和 低温 的 单一 或 多 重 胁迫 。 而 臭 柏 在 
毛乌素 沙 地 生长 良好 ,平均 株 高 为 全 国 最 高 水 平 
(84.82 cm) ,是 毛乌素 沙 地 唯一 的 天 然 常 绿 针 叶 灌 
木 ,群落 覆盖 度 一 般 为 70% ~ 95% ,最 高 可 达 
100% ,多 密集 成 片 连 绢 分 布 ,根系 发 达 , 校 叶 繁 成， 
耐 风蚀 沙 埋 ; 自 柏 无 限 生长 的 锌 和 甸 茎 ,使 其 在 毛乌素 
沙 地 形成 了 绝对 优势 的 单 优 群落 ,成 为 阻止 流沙 的 
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2 干 时 


天 然 屏 障 "" ,不 但 具有 防风 固沙 等 生态 功能 ,还 有 
增加 毛乌素 沙 地 绿色 景观 的 功能 ”1 。 作 为 西北 、 
华北 干旱 半 干 旱 沙 区 重要 的 “乡土 树种 ”, 臭 柏 对 
维护 这 些 地 区 脆弱 的 生态 系统 具有 重要 意义 。 臭 柏 
不 仅 是 优良 珍稀 的 荒漠 化 防治 树种 ,也 是 北方 城市 
常 绿 的 园林 绿化 树种 ,近年 来 , 随 着 生态 文明 建设 的 
大 力 推行 , 备 受 学 者 关注 ,也 取得 了 大 量 的 研究 成 
昌 

毛乌素 沙 地 的 臭 柏 实生 苗 在 乌 柳 ( Salix: cheilo- 
phila ) 等 植物 的 灌 从 下 萌发 , 幼 龄 时 处 于 庶 阴 保护 
状态 , 光 强 较 弱 ; 随 其 生长 , 臭 柏 幼苗 逐渐 脱离 乌 柳 
的 随 蔽 直至 完全 暴露 于 强 光 之 下 ,形成 纯 片 灌 林 ,而 
当初 保护 自 柏 幼苗 的 “保姆 植物 ” 乌 柳 衰 竭 死 
亡 " "3 。 在 此 过 程 中 , 臭 柏 幼苗 经 历 了 由 弱 光 到 强 
光 的 光 强 变化 ,期 间 必 然 要 遭受 强 光 胁迫 , 臭 柏 也 必 
然 会 启动 其 光 抑 制 防御 机 制 ,完成 种 群 的 更 新 , 光 抑 
制 防御 机 制 对 维持 臭 柏 的 生存 .生长 意义 重大 224 。 
如 何 从 光合 生理 和 分 子 水 平 上 揭示 自 柏 的 天 然 更 新 
机 制 是 一 项 具有 重要 意义 的 课题 ,这 不 仅 可 以 保存 
臭 柏 优质 种 源 .保护 臭 柏 天 然 基因 库 ,而 且 可 以 为 臭 
柏 在 荒漠 化 土地 造林 、 退 化 生态 系统 恢复 和 和 干旱 、 半 
干旱 地 区 园林 绿化 的 应 用 提供 理论 依据 。 


2 植物 光 抑 制 


光合 作用 是 植物 的 基础 代谢 过 程 , 是 地 球 上 最 
重要 的 化 学 反应 ,是 生物 圈 形 成 和 运转 的 关键 环节 ， 
也 是 人 类 社会 生产 发 展 的 食物 .能 源 和 氧气 的 源 
泉 ” 。 光 能 是 光合 作用 的 能 源 和 基本 推动 力 , 光 能 
不 足 会 限制 光合 作用 ,但 光 能 过 剩 而 超过 光合 作用 
的 需要 就 会 引起 光合 作用 的 光 抑 制 ,甚至 光合 机 构 
的 光 破 坏 ””) 。 强 光 胁 迫 下 光合 天 线 色素 对 太阳 光 
能 的 过 量 吸收 造成 光 抑 制 ,进而 影响 植物 的 光合 生 
理 人 代谢, 虽然 强 光 是 引起 植物 产生 光 抑 制 的 直接 原 
,但 盐 渍 及 季节 变化 引起 的 干旱 和 低 、 高 温 等 胁 
iA , 均 会 间接 导致 植物 的 光 抑制 ” ” , 光 强 ,植株 的 
年 龄 和 叶片 的 类 型 ,状态 决定 着 叶片 有 无 光 胁 迫 及 
受到 的 光 抑制 程度 。 光 抑制 有 两 种 情况 :一 种 是 
可 恢复 的 , 强 光 给 叶 提供 超过 光合 作用 所 利用 的 光 
化 学 能 ,光合 过 程 的 超人 负荷 引起 更 低 的 量子 利用 和 
更 低 的 光合 产量 , 常 发 生 在 阳 生 植物 中 ,依赖 能 量 示 
散 机 制 ,主要 发 生 在 光 系统 卫 (PS 了 LI) 的 可 道 失 活 ， 


与 捕 光 天 线 复 合 物 LHC IT (Light - harvesting com- 
plex 工 ) 的 可 逆 脱 离 有 关 ; 另 一 种 是 不 可 恢复 的 光 
破坏 (Photodamage) , 极 高 的 辐射 破坏 光合 色素 和 类 
客体 结构 , 常 发 生 在 阴 生 植物 中 ,光合 机 构 发 生 破 
坏 , 主 要 发 生 在 PS TL AAR a IO? ,主要 是 指 
PS 开 反应 中 心 复合 体 中 核心 组 分 D1 蛋白 的 破坏 、 
降解 和 净 损失 。 又 可 分 为 两 种 情况 ,第 一 种 情况 是 
起 源 于 PSI 受 体 侧 的 光 破 坏 :CO, 同化 受阻 , 质 体 
醒 库 完全 还 原 , 稳 定 的 还 原型 Q, -很 快 积累 ,促进 
了 三 线 态 P680 的 形成 ,而 三 线 态 P680 与 0, 作用 形 
成 单线 态 氧 ( 0, ) .0, 是 强 氧 化 剂 , 它 可 以 破坏 附 
近 的 蛋白 质 和 色素 分 子 。D1 和 蛋白 中 的 组 氨 酸 残 基 
( His190 „His195 和 His198 ) 可 能 是 '0, 攻击、 破坏 的 
位 点 ,这 种 光 破 坏 依赖 于 氧 。 并 且 , 光 破坏 速率 受 
Q 氧化 还 原状 态 控 制 (普遍 接受 的 看 法 )"“。 第 二 
种 情况 是 起 源 于 PS 卫 供 体 侧 的 光 破 坏 ; 水 氧化 受 
阻 , 放 氧 复合 体 不 能 很 快 地 把 电子 传递 给 反应 中 心 ， 
延长 了 P680 "的 寿命 ,P680 -也 是 强 氧化 剂 ,不 仅 能 
氧化 破坏 类 胡 葛 卜 素 和 叶绿素 等 色素 ,而 且 也 能 氧 
化 破坏 D1 蛋白 ,这 种 光 破 坏 在 无 氧 条 件 下 也 可 发 
ACEO -SD 。 在 栅栏 薄 壁 组 织 的 最 上 层 , 单 个 叶绿体 
的 光 破 坏 经 常 发 生 ”3 。 光 抑制 现象 普遍 存在 于 自 
然 条 件 下 生长 的 植物 中 ,因此 光 抑 制 研究 对 农林 科 
学 及 其 生产 具有 重要 意义 1。 

值得 注意 的 是 ,关于 光合 机 构 的 光 破 坏 ,近年 来 
出 现 了 一 些 明显 不 同 的 新 观点 。 有 学 者 研究 发 现 ， 
阻 断 Q, 到 Qs 的 电子 传递 而 导致 的 QA 还 原 并 不 影 
响 光 破坏 速率 , 即 PS 的 光 破 坏 与 Q\ 氧化 还 原状 
BHC? 。 还 有 一 些 学 者 认为 光 破 坏 并 不 起 源 于 
受 体 侧 ,而 是 原初 破坏 在 放 氧 复合 体 ,次 级 破坏 在 反 
应 中 心 。 放 氧 复合 体 中 锰 复 对 阳光 中 的 紫外 光 及 黄 
光 的 吸收 导致 复合 体 的 原初 破坏 ,此 时 植物 可 以 通 
过 叶片 运动 和 叶绿体 运动 躲避 阳光 ,或 者 积累 酚 类 
物质 来 屏蔽 (screening ) 紫外 光 或 可 见 光 ,如 花色 素 
f (anthocyanin) 以 及 类 胡萝卜 素 等 酚 类 物质 来 减轻 
或 防止 这 种 原初 光 破坏 ;而 捕 光 复合 体 吸收 的 过 量 
光 引 起 反应 中 心 的 次 级 光 破 坏 , 这 种 破坏 下 产生 的 
活性 氧 抑 制 了 D1 蛋白 的 合成 , 即 抑 制 光 破坏 了 的 
PS 的 修复 ,此 时 植物 通过 对 活性 氧 的 清除 、 依 赖 
围绕 PS I 的 循环 电子 流 的 非 光化学 猴 灭 (qE) 以 及 
光 呼 吸 等 耗 散 过 量 光 能 的 途径 来 减轻 或 防止 这 样 次 
BHR 。 
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3 植物 光 抑 制 防御 机 制 


光合 机 构 的 热 耗 散 
为 了 物种 的 延续 ,植物 在 长 期 的 适应 和 进化 过 
程 中 ,形成 了 多 种 减轻 和 抵御 光 抑 制 伤害 的 机 制 ,如 
叶片 和 叶绿体 的 避 光 运动 , 光 呼 吸 ,活性 氧 清 除 系 
统 , 捕 光 天 线 色素 的 转换 , 酚 类 化 合 物 ( 如 花色 素 
HY) PERSP , 非 光 化 学 耗 散 的 增加 ,依赖 叶 黄 素 循环 
的 热 耗 散 ,加 速 D1 蛋白 的 周转 等 兴 OE OPS E 
抑制 防御 机 制 对 植物 的 生存 与 正常 生长 发 育 至 关 重 
要 ,所 以 备 受 人 们 关注 。 其 中 ,可 以 调节 的 光 能 热 耗 
散 尤其 引 人 注 目 。 据 统计 ,在 水 分 和 光照 充足 时 , 植 
物 以 热 的 形式 耗 散 掉 吸收 光 的 50% 左右 ,而 在 干旱 
或 其 他 胁迫 条 件 下 , 热 耗 散 的 能 量 可 达 叶 片 吸 收 光 
能 总 量 的 70% ~ 90% 。 光 合 机 构 的 热 耗 散 过 程 有 
效 地 保护 了 光合 机 构 , 因 此 热 耗 散 被 看 作 是 光 破 坏 
防御 的 中 心 和 基石 "2 。 

普遍 认为 植物 的 热 耗 散 机 制 主要 有 三 种 ”1 。 
一 是 依赖 跨 类 客体 膜 质子 梯度 的 热 耗 散 (ApH) ,这 
一 机 制 是 以 下 两 种 热 耗 散 过 程 运 转 的 前 提 条 件 。 二 
是 依赖 叶 黄 素 循 环 的 热 耗 散 。 叶 黄 素 循环 是 高 等 植 
物 中 经 常 发 生 的 几 种 叶 黄 素 之 间 的 循环 转化 。 光 昭 
射 叶绿体 ,光合 电子 传递 ,类 中 体内 pH 值 降 低 ( < 
6.5 ) 激 活 了 脱 环 氧 酶 “ ESR AE AS HSE I BB 
度 条 件 下 , 紫 黄 质 (violaxanthin,V ) 在 氧化 还 原 系统 
谷 胱 甘 肽 /氧化 谷 胱 甘 肘 (GSHAGSSG ) 和 抗坏血酸 / 
脱氧 抗坏血酸 (Asc/DHAsc ) 参 与 下 ,被 还 原 为 玉米 
黄 质 (zeaxanthin,Z)522) 。 在 黑暗 或 弱 光 下 进行 的 了 Z 
向 V 的 复原 需要 吸收 氧 并 被 环 氧 酶 .PSI 和 PSI 所 
MELOS 。 三 是 依赖 PSI 反应 中 心 可 逆 失 活 的 热 耗 
散 。 光 系统 开 的 光 失 活 至 少 分 两 步 进行 , 第 一 步 是 
可 逆 的 ,第 二 步 是 不 可 道 的 。 从 第 一 步道 转 而 重新 
活化 不 需要 D1 蛋白 的 重新 合成 ,而 从 第 二 步道 转 
重新 活化 则 需要 D1 蛋白 的 重新 组 合 。 可 以 看 到 叶 
黄 素 循环 等 光合 色素 系统 的 保护 机 制 和 D1 蛋白 的 
周转 对 光合 机 构 的 保护 尤为 重要 。 

植物 的 热 耗 散 机 制 存在 着 种 间 差 异 , 且 同 种 植 
物 的 不 同时 期 ,主要 依赖 的 热 耗 散 途 径 也 不 同 ” 。 
通常 ,不 同 植物 的 热 耗 散 强 度 和 叶 黄 素 循 环 色素 的 
含量 对 强 光 胁迫 的 响应 相似 , 即 依赖 叶 黄 素 循环 的 
热 耗 散 是 植物 中 关键 的 热 耗 散 机 制 ,但 在 保护 光合 


3.1 


张 金 玲 等 : 毛 马 素 沙 地 内 柏 (Sabina vulgaris Ant. ) 光 抑制 响应 机 制 研究 意义 3 


机 构 免 遭 光 破坏 的 主要 热 耗 散 机 制 上 也 存在 着 种 间 
差别 ,如 小 麦 主要 依赖 叶 黄 素 循环 的 热 耗 散 , 但 大 豆 
的 主要 保护 机 制 很 可 能 是 依赖 PSI 反应 中 心 可 道 
失 活 的 热 耗 散 。 同 一 种 植物 的 不 同时 期 ,保护 光合 
机 构 免 于 兴 破 坏 的 不 同 热 耗 散 机 制 的 相对 贡献 也 有 
所 不 同 ,如 刚刚 完全 展开 的 小 麦 叶 片 主要 依赖 跨 类 
昨 体 膜 质子 梯度 的 热 耗 散 机 制 , 而 依赖 叶 黄 素 循 环 
的 热 耗 散 机 制 处 于 次 要 地 位 ;在 小 麦 衰老 叶片 中 则 
RO 。 

3.2 光合 色素 系统 光 抑 制 防御 机 制 

3.2.1 叶绿素 循环 高 等 植物 的 光合 色素 主要 由 
叶绿素 和 类 胡萝卜 素 两 大 类 色素 组 成 ,叶绿素 主要 
由 叶绿素 a( Chla) 和 叶绿素 b( Chlb ) 组 成 。 大 部 分 
的 Chla 和 全 部 的 Chlb 是 光 系 统 天 线 复 合体 的 重要 
组 成 成 分 , 其 作用 是 吸收 和 传递 光 能 , 而 少量 的 
Chla 作用 是 转化 光 能 。Chla 经 叶绿素 酸 酯 a 水 解 
后 形成 脱 植 基 Chla, 然后 在 脱 植 基 Chla 加 氧 酶 
(chlorophyll aoxygenase, CAO ) 连续 两 次 的 催化 下 形 
成 叶绿素 酸 酯 b, 叶绿素 酸 酯 b 再 形成 Chlb; Chlb 
在 NADPH - 依赖 的 Chlb 还 原 酶 和 铁 氧 还 原 蛋 白 依 
HOLE) FR FE - 叶绿素 还 原 酶 的 催化 下 重新 合成 
Chla, Chla 和 Chlb 之 间 的 相互 转化 被 称 为 “叶绿素 
PE” 。 研 究 表明 ,着 境 胁迫 下 Chla/Chlb 的 
调节 对 植株 适应 不 良 环境 具有 重要 作用 。 光 
能 过 剩 时 ,植物 减少 Chlb 含量 ,减少 对 光 能 的 捕捉 
和 吸收 ;而 光照 不 足 时 ,植物 增加 Chlb 含量 ,捕捉 更 
多 的 光 能 ,保证 植物 的 光合 产量 。 叶 绿 素 两 大 组 
分 含量 的 比值 (Chla/Chlb) 和 总 量 (Chla + Chlb ) 在 
一 定 程度 上 反映 出 整个 光 系统 对 光量 子 的 捕获 和 利 
用 状况 以 及 植物 处 于 特定 环境 下 承受 潜在 光 胁 迫 的 
程度 。 叶 绿 素 循 环 作为 植物 对 不 同 光 环境 作出 的 即 
时 响应 ,是 植物 光 抑 制 防御 机 制 之 一 。 大 量 研 
究 表明 , 光 强 越 强 , Chla 含量 和 Chla/Chlb 越 高 ， 
Chlb 和 (Chla + Chlb ) 的 含量 越 低 ,叶绿素 循环 越 活 
哮 

3.2.2 "-REMAPRAY LR 类 胡萝卜 素 是 
植物 光合 作用 的 辅助 色素 ,同时 也 被 称 为 保护 色素 ， 
主要 包括 胡萝卜 素 (carotenes, Car) 和 叶 黄 素 类 
(xanthophylls ,Xan ) , Xan 是 植物 叶绿体 内 最 丰富 的 
色素 。 胡 葛 卜 素 主 要 由 a - HY hZ (a -Car) 和 B 
-胡萝卜 素 (B - Car) 组 成 ,二 者 互 为 异 构 体 。a - 
Car 的 羟 化 产物 为 Xan,B - Car 在 保护 光 系 统 I 
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(PSI) 免 受 光 破坏 上 发 挥 着 重要 的 作用 ”“”” 。 
Xan AWS hA PAA AN — HE tS AY ERR 
FEW be AY AE TT E W , ERE OL AY 8 Et 
(violaxanthin, V ) 、 环 氧 玉米 黄 质 (antheraxanthin , 
A) 玉米 黄 质 (zeaxanthin,Z) , + ji (lutein, L) 、 新 
黄 质 (neoxanthin ,N ) 等 ,一 般 而 言 ,Xan 主要 指 V + 
A +Z, V AZ 三 者 可 以 相互 转化 , 称 之 为 叶 黄 素 循 
环 , 叶 黄 素 循 环 的 热 耗 散 是 其 防御 光 破 坏 的 主要 功 
能 2 。 其 中 工 位 于 PSII 的 LHCII 含有 叶绿素 a 的 
区 域 ,A 由 B- Car 羟基 化 反应 形成 ,再 经 中 间 产 物 
A 转化 为 Z, 这 说 明 叶 黄 素 循环 与 B- Car 有 着 密切 
的 关系 。 当 光 能 过 剩 时 ,V 在 紫 黄 质 脱 环 氧化 
酶 (VDE ) 的 作用 下 ,经 A 转化 为 Z,Z 在 叶 黄 素 循环 
耗 散光 能 的 过 程 中 起 着 关键 的 作用 , 它 可 以 直接 狮 
灭 激发 态 的 叶绿素 或 改变 类 宫 体 膜 的 流动 性 或 者 促 
进 LHCII 聚集 来 增加 非 辐 射 能 量 的 耗 散 ,所 以 A 和 
Z 也 被 称 为 热 散 逸 色素 2” ,而 (A+V) /A(A+V+ 
Z) 被 称 为 叶 黄 素 循环 热 耗 散 转 换 率 。 当 光 能 不 过 
剩 时 ,Z 在 玉米 黄 质 环 氧化 酶 (ZE) 作 用 下 经 A 转化 
为 V, 此 时 2Z 含量 减少 而 V 含量 增加 。 作 为 植物 中 
关键 的 热 耗 散 机 制 , 叶 黄 素 循环 是 植物 对 不 同 光 环 
境 的 即时 响应 和 重要 的 光 抑制 防御 机 制 ”” 。 大 量 
研究 表明 , 光 强 越 强 ,类 胡 葛 让 素 总 量 越 高 ,其 中 的 
WS b 8 (a -Car 和 B- Car) 和 叶 黄 素 类 (V、A、Z 
和 L) 含 量 也 越 高 , 叶 黄 素 循环 越 活跃 ,2 含量 相对 
也 较 高 ,(A+V) A(A+V+2Z) 越 大 , 即 叶 黄 素 循环 
TREE RBA PO 

研究 表明 ,光合 器 官 中 以 非 光 化 学 独 灭 系数 
(NPQ) 为 代表 的 热 耗 散 强度 与 叶 黄 素 循环 的 脱 环 
氧化 状态 成 正 相 关中, 但 也 有 很 多 实验 发 现 ， 
NPQ 和 叶 黄 素 循 环 之 间 没 有 正比 例 关 系 人 “1 。 还 
有 研究 表明 , 叶 黄 素 循环 中 2 的 形成 与 QE 水 平成 
正比 ,这 说 明 Z 的 合成 与 GE 的 形成 直接 相关 "7 。 
显然 , 光 能 有 效 的 热 耗 散 需要 各 种 光 抑 制 防御 机 制 
的 协同 作用 , 叶 黄 素 循环 热 耗 散 虽 然 在 植物 适应 光 
抑制 的 过 程 中 较为 关键 ,但 也 离 不 开 与 之 有 着 密切 
联系 的 qE、B - Car 和 叶绿素 等 。 
3.3 DI 蛋白 周转 

植物 叶绿体 的 PS 开 是 由 多 蛋白 亚 基 构成 的 复 
合体 ,在 构成 PSI 的 30 多 种 和 蛋白质 中 ,对 逆境 响应 
最 敏感 的 D1 蛋白 是 叶绿体 基因 组 编码 的 蛋白 中 周 
转 最 快 的 蛋白 质 ,被 众多 学 者 视 为 最 重要 的 PS IE 
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白 ”“5。 通 常 ,即使 发 生 光 抑制 ,DI 蛋白 的 合成 与 
降解 也 处 于 平衡 状态 ,一 般 观 察 不 到 D1 蛋白 的 净 
损失 ,只 有 在 严重 的 环境 胁迫 下 ,D1 和 蛋白 的 合成 速 
率 小 于 其 降解 速率 ,这 时 才 会 发 生 DI 蛋白 的 净 损 
失 。D1 和 蛋白 的 含量 可 较 好 地 反映 出 植物 发 生 光 抑 
制 的 程度 ”1。 在 D1 蛋白 迅速 周转 的 期 间 , 一 些 
叶绿素 分 子 可 能 以 游离 态 存在 ,在 光 下 这 些 叶 绿 素 
分 子 很 容易 与 分 子 氧 作用 ,形成 .0,('0, 是 强 氧 化 
All , 它 会 破坏 附近 的 和 蛋白质 和 色素 分 子 ) 。 而 一 些 
核 编 码 的 类 圳 体 膜 蛋白 , 即 早 期 光 诱 导 和 蛋白 (ELIP ) 
可 和 暂时 结合 这 些 游离 态 的 叶绿素 分 子 , 叶 黄 素 能 够 
MERKEM ERIR, ELIP 通过 对 
光 能 的 热 耗 散 防止 了 过 量 光 能 对 反应 中 心 造成 破 
坏 。 在 不 同 的 环境 胁迫 下 (如 光 、 热 .干旱 等 ) ,植物 
可 以 通过 不 同 的 途经 来 活化 编码 ELIP 的 基因 并 进 
行 转录 。 但 并 非 所 有 的 ELIP 都 由 核 基 因 编 码 , 有 些 
植物 的 ELIP 基因 存在 于 叶绿体 基因 组 中 以 231。 可 
以 看 到 , 核 基 因 编 码 (或 叶绿体 基因 编码 ) 的 ELIP 
与 Dl 蛋白 以 及 光合 色素 协调 完成 过 剩 光 能 热 耗 散 
的 过 程 中 ,形成 了 一 个 完整 的 光 抑 制 防御 体系 。 虽 
然 20 世纪 80 年 代 以 来 ,光合 作用 的 光 抑 制 成 为 光 
合作 用 研究 领域 的 一 个 热门 课题 ,但 其 分 子 机 制 仍 
不 明确 2 ,也 就 是 说 光 抑 制 的 研究 空间 还 很 大 , 需 
要 不 断 地 对 其 进行 探索 。 

值得 指出 的 是 ,不 少 人 把 光 抑 制 看 成 是 D1 E 
白 的 损失 ,但 目前 还 没有 自然 条 件 下 光 抑 制导 致 D1 
蛋白 损失 的 直接 证 据 。 这 反映 了 室内 研究 与 田间 研 
究 的 严重 脱节 ,在 早期 的 研究 中 ,对 实验 材料 人 工 施 
加 特殊 胁迫 ,如 强 于 太阳 光 的 强 光 处 理 ( 在 自然 界 
植物 不 可 能 遇 到 ) , 这 时 造成 的 光 抑 制 往往 是 光合 
机 构 的 破坏 ,主要 是 D1 蛋白 的 损失 。 基 于 室内 研 
究 的 观念 不 一 定 符合 自然 条 件 下 光 抑 制 的 实际 情 
况 。 近 年 来 ,大 量 研 究 结果 已 表明 ,在 没有 严重 的 其 
他 环境 胁迫 (如 低温 或 干旱 等 ) 同 时 存在 的 自然 条 
件 下 , 强 光 下 的 光 抑 制 往往 是 植物 加 强 运 转 热 耗 散 
反映 的 过 程 ,而 不 是 光合 机 构 的 破坏 。 
3.4 活性 氧 (ROS ) 清除 系统 和 光 呼 吸 

如 前 所 述 , 光 合 机 构 的 热 耗 散 过 程 是 植物 主要 
的 光 抑 制 防御 机 制 ,但 其 他 机 制 也 在 光 抑 制 防御 中 
起 着 重要 作用 。 在 捕 光 复合 体 吸 收 的 过 量 光 引起 反 
应 中 心 的 次 级 光 破 坏 时 ,会 产生 活性 氧 抑 制 D1 E 
白 的 合成 ,从 而 抑制 被 破坏 的 PSI 的 修复 ,此 时 植 


4 期 


物 可 通过 活性 氧 清 除 系统 和 光 呼 吸 等 途径 来 减轻 或 
防止 光 破 坏 玫 2 。 植 物 细胞 中 的 活性 氧 清除 系统 
主要 包括 超 氧 化 物 攻 化 酶 (superoxide dismutase , 
SOD) 抗坏血酸 过 氧化 物 酶 (ascorbate peroxidase， 
APX) .过 氧化 氢 酶 (catalase, CAT) 、 谷 胱 甘 肽 还 原 
酶 (glutathione reductase, GR) . 单 脱氧 抗坏血酸 还 
原 酶 (monodehydroascorbate reductase, MDAR ) 、 脱 
氧 抗坏血酸 还 原 酶 (dehydroascorate reductase, 
DHAR) 等 ,这 些 抗 氧 化 剂 可 以 延迟 或 防止 活性 氧 对 
光合 机 构 的 破坏 。 强 光 易 引起 叶片 的 光 抑 制 , 若 
达到 光 系 统 被 严重 破坏 的 程度 , 则 说 明 叶 片 的 能 量 
耗 散 途径 受到 抑制 。 光 能 过 剩 使 PSI 和 PS TI AY 
ROS (reactive oxygen species) 产生 加 速 ,ROS 的 大 量 
积累 一 方面 直接 氧化 破坏 PS 了 I 而 加 重光 抑制 , 男 一 
方面 通过 抑制 光 破 坏 的 PS 了 修复 而 加 速 光 抑制 过 
程 ,植物 为 了 避免 光 氧 化 胁迫 ,叶绿体 会 通过 多 种 酶 
促 反 应 和 抗 氧化 剂 清除 活性 氧 “””-®)。 

光 呼 吸 与 光合 作用 的 方向 恰好 相反 ,是 在 光 下 
吸收 O, ,释放 C0,。 光 呼吸 会 使 植物 的 净 矶 收益 减 
少 20% ~50% ,在 光 呼 吸 过 程 中 ,1,5 -二 磷酸 核 酮 
糖 ( Ribulose -1,5 - disphosphate ,RuBP) 氧 化 的 产物 
磷酸 乙醇 酸 经 过 一 系列 的 反应 ,一 部 分 会 氧化 成 
CO, 释放 , 另 一 部 分 会 转化 为 磷酸 甘油 酸 回 到 光合 
碳 还 原 循 环 中 ,构成 光 呼 吸 碳 氧 循环 (PCOC ) °° 。 
由 此 看 到 , 光 呼 吸 不 仅 可 以 部 分 地 回收 RuBP 氧化 
Hee LY ea, TT EL AY DA RE BE HE IE ECO 。 
Kozaki 和 Takeba( 1996 ) 用 基因 烟草 实验 证 明 , 光 呼 
吸 可 使 C 植物 免 遭 光 氧 化 的 破坏 “1。 男 外 , 光 呼 
吸 还 可 以 通过 加 速 磷 再 生 而 避免 光合 作用 的 磷 限 
制 ,从 而 避免 过 量 光 能 的 破坏 '% 。 


4 臭 柏 光 抑 制 响应 机 制 研究 现状 和 展 
望 


近年 来 ,对 臭 柏 的 研究 报道 虽然 较 多 ,但 对 臭 柏 
光 抑 制 防御 机 制 的 研究 却 较 少 。 笔 者 研究 了 不 同 光 
照 和 水 分 条 件 下 三 年 生 臭 柏 实生 苗 的 光化学 效率 及 
色素 组 成 ,发 现 77% 透 光 区 通过 增加 (A + V +Z) 和 
(A +Z) 的 含量 . 升 高 Chla/Chlb、(A+V +Z)/(Chla 
+Chb) 和 (A+V)Z(A+V+Z) 的 比值 来 耗 散 过 剩 
光 能 ,避免 光 破 坏 。25% 透 光 区 的 色素 含量 随 水 分 
条 件 的 变化 而 迅速 发 生 改 变 。10% 透 光 区 通过 增加 
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Chib 含量 来 捕捉 更 多 的 光 能 ,几乎 不 存在 光 抑 制 。 
毛乌素 臭 柏 通过 光合 色素 热 耗 散 来 适应 不 同 的 光照 
和 水 分 条 件 ,在 恶劣 的 沙漠 环境 中 完成 天 然 更 新 并 
形成 独特 的 群落 景观 2 。 黄 秋 娴 等 分 析 了 不 同 光 
照 下 铁 尾 矿 基 质 上 二 年 生 臭 柏 实生 苗 叶 片 原初 光 化 
学 反应 的 差异 ,结果 表明 臭 柏 通过 增加 非 辐射 能 量 
耗 散 途径 来 抵御 光 抑 制 ”。 赵 顺 等 通过 研究 不 同 
光照 下 在 铁 尾 矿 基 质 上 二 年 生 臭 柏 实 生 苗 叶片 的 色 
素 含量 和 光合 特性 ,发现 Chla、Chlb 和 叶绿素 总 量 
均 随 着 透 光 率 增加 而 减 小 ,Chla/Chlb 则 随 着 透 光 率 
的 增 大 而 呈 上 升 趋势 (笔者 与 其 研究 结果 一 致 ) ; 臭 
柏 通过 调节 光合 速率 和 水 分 利用 效率 来 适应 不 同 的 
HRR., 

臭 柏 在 更 新 过 程 中 ,从 具 阴 生 植物 特点 的 幼苗 
阶段 逐渐 适应 强 光 ,成 长 为 具 阳 生 植 物 特点 的 成 年 
自 柏 ,其 中 是 否 发 生 了 光 抑 制 的 两 种 情况 , 即 可 恢复 
的 光 抑 制 和 不 可 恢复 的 光 破 坏 ,其 应 对 机 制 如 何 ,都 
是 值得 探究 的 问题 。 目 前 有 关 自 柏 光 抑制 防御 机 制 
方面 的 相关 研究 处 于 初步 探索 阶段 ,已 有 臭 柏 通 过 
光合 色素 和 非 光化学 狸 灭 (qE) 应 对 光 抑 制 的 研究 
报道 ,但 运作 机 理 仍 不 清楚 , 且 其 他 光 抑 制 防御 
机 制 ,如 光 呼 吸 、ROS 清除 系统 .电子 传递 和 D1 E 
白 周 转 等 如 何在 臭 柏 光 抑制 防御 系统 中 发 挥 作 用 ， 
而 各 机 制 间 的 关系 又 如 何 , 都 值得 去 探究 。 总 体 而 
言 ,对 自 柏 光 抑 制 防御 机 制 的 研究 还 很 匮乏 , 自 柏 应 
对 光 抑 制 的 生理 机 理 和 分 子 机 制 尚 不 明确 ,从 分 子 
层面 研究 毛乌素 沙 地 臭 柏 抵御 光 抑 制 的 机 制 可 揭示 
臭 柏 是 如 何 通过 光 抑 制 防御 机 制 来 适应 恶劣 的 沙漠 
环境 ,这 不 仅 能 为 臭 柏 在 荒漠 化 土地 造林 .退化 生态 
系统 恢复 和 干旱 半 干 旱地 区 园林 绿化 的 应 用 提供 
理论 依据 ,同时 也 为 深入 研究 植物 光 抑 制 防御 理 
论 提供 基础 的 参考 依据 。 
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Significance of the Photoinhibition Response Mechanism 
Research of Sabina vulgaris Ant. in Mu Us Sandland 


ZHANG Jin -ling,CHEN Hai -peng,CHEN Da,LI Yu - ling 
(College of Forestry ,Agricultural University of Hebei , Baoding , Hebei 071000 , China ) 


Abstract; Photoinhibition is common in plants which grow under natural conditions. For the duration of species, 
plants have developed a variety of photoinhibition defense mechanisms during their long - term adaptation and evo- 
lution ,such as exercise to avoid light by leaves and chloroplasts , photorespiration , active oxygen scavenging system, 
the conversion of light harvesting pigment , protection by phenolic compounds (for example , Anthocyanin) , increas- 
ing non — photochemical dissipation, depending on the xanthophyll cycle thermal dissipation, and accelerating the 
turnover of D1 protein and so on. Sabina vulgaris Ant. is the only natural evergreen coniferous shrub in Mu Us Sand- 
land, it has a strong vitality, a wide range of fitness , good ecological function and high medical value. It is true that 
the photoinhibition defense mechanisms such as heat dissipation mechanisms must play an important role during Sa- 
bina vulgaris Ant. ’s natural regeneration in the desert with strong light environment. In this paper, the photoinhibi- 
tion of plants and the main photoinhibition defense mechanisms in plants under strong light were reviewed. Light en- 
ergy is the power souece and the basic driving force of photosynthesis, energy shortage will restrict photosynthesis , 
and photoinhibition of photosynthesis caused by light energy excess that exceeding photosynthesis need, even cau- 
sing the photosynthetic apparatus of light damage. Under strong light stress, photosynthetic pigment antenna absorpt- 
ed excess solar light will cause photoinhibition, and then affect the photosynthetic metabolism. Although the light is 
the direct reason of plant photoinhibition , drought and low or high temperature stress causing by saline and season- 
al change will indirectly lead to plant photoinhibition. Light intensity, plant age and the type or status of leaf deter- 
mine whether the leaves deserve the light stress or not, and how much strong the photoinhibition is. There are two 
situation for photoinhibition;one case is that plant can recover after suffering photoinhibition, strong light provide 
photochemical more than the leaf photosynthesis can use, and photosynthesis process overload could cause lower 
photonutilization and lower photosynthetic quantum yield, this situation often occur in the sun plants, which depend 
on the energy dissipation mechanism mainly occuring in photosystem II (PSII) reversible inactivation and relating 
to the light harvesting complex LHCII (Light ~ harvesting complex II) reversible detachment. The other one is that 
plant can not recover after suffering photoinhibition called photodamage, extremely high radiation will damage pho- 
tosynthetic pigment and thylakoid structure, this case often occur in the shade plants, which causing photosynthetic 
organ damage, which mainly is the PSII’ s irreversible damage, including the damage, degradation and failure net 
loss of D1 protein which is core components in PSII reaction center complex. The present research and prospect of 
the photoinhibition defense mechanisms in Sabina vulgaris were briefly summarised. In recent years, although there 
are many research reports about Sabina vulgaris, the research on photoinhibition defense mechanism of Sabina vul- 
garis is less. In general, the research about photoinhibition defense mechanisms of Sabina vulgaris still remains at 
preliminary exploration stage and how Sabina vulgaris defensed the photoinhibition by photosynthetic ph ysiological 
and molecular mechanisms was not clear. To reseech the photoinhibition defense mechanisms of Sabina vulgaris from 
the molecular level can reveal how Sabina vulgaris adapt to the harsh desert environment by photoinhibition defense 
mechanisms. 

Key words: Sabina vulgaris Ant. ; photoinhibition; heat dissipation mechanisms; xanthophyll cycle; Mu Us 
Sandland 


